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As ações de reflorestamento com o pau-brasil (Caesalpinia echinata Lam.) 
depende de informações de suas características ecofisiológicas sujeitas às 
variações ontogenéticas e ambientais. O objetivo desse trabalho foi 
caracterizar alguns aspectos morfológicos, anatômicos, fisiológicos e 
estruturais de parede celular de C. echinata nas fases juvenil, jovem e adulto 
em condições naturais em um fragmento da Floresta Atlântica. Foi analisada a 
biometria, concentração de nutrientes e dos pigmentos cloroplastídicos dos 
foliólulos, anatomia foliar e do xilema secundário do caule e a constituição dos 
polímeros estruturais de parede celular. Os indivíduos juvenis localizados no 
estrato inferior da floresta se destacaram pela maior área foliar específica e 
maiores teores de pigmentos cloroplastídicos bem como pelas maiores 
dimensões de suas células guardas associado às maiores concentrações de K 
e Ca foliar. Estruturalmente, os indivíduos juvenis apresentaram menores 
elementos de vasos e teores de lignina. Os indivíduos jovens apresentaram 
valores intermediários das variáveis analisadas. Já os indivíduos adultos, cujas 
copas alcançavam o dossel, se destacaram pelo maior espessamento do 
limbo, da cutícula e do parênquima lacunoso, teor de água foliar, densidade 
estomática e teor de lignina foliar e caulinar cuja capacidade de síntese foi 
associada ao maior teor de P foliar. O conteúdo de celulose foliar e caulinar 
não variou entre as diferentes fases ontogenéticas. As hemiceluloses são do 
tipo xilanos com possibilidade de presença de xiloglucano dada a maior fração 
de xilose (±12% MS) e galactose (±1% MS). A glucose foi o monossacarídeo 
mais representativo (±40% MS) sem diferenças ontogenéticas. As diferenças 
morfológicas, anatômicas, fisiológicas e estruturais parecem, também, estarem 
sob controle da irradiância mais intensa na copa dos indivíduos adultos. Os 
resultados denotam que o plantio consorciado com espécies de crescimento 
rápido seja a melhor ação para o reflorestamento de C. echinata. 









The reforestation with Brazil wood (Caesalpinia echinata Lam.) depends upon 
information from their ecophysiological characteristics subject to the ontogenetic 
and environmental variations. The objective of this study was to characterize 
some morphological, anatomical, physiological and structural aspects of the cell 
wall of C. echinata in juvenile, young and adult phases in natural conditions in a 
fragment of Atlantic Forest. Biometrics, nutrient concentration and of pigments 
chloroplastidic, anatomy leaf and stem secondary xylem and and the 
constitution of cell wall structural polymers was analyzed. The juveniles in the 
lower stratum of the forest have stood out by the higher specific leaf area and 
higher pigment contents and the cells larger guards provided by the higher 
concentrations of foliar K and Ca. Structurally the juveniles had lower vessel 
elements and lignin. The young individuals showed intermediate values of the 
variables analyzed. Have the adults, whose crowns reached the canopy, stood 
out for greater thickening of the limbus, cuticle and spongy parenchyma, leaf 
water content, stomatal density and lignin content of leaf and stem whose 
synthesis capacity was possibly stimulated by higher content of P leaf. The 
content of leaf and stem cellulose did not vary between the different ontogenetic 
phases. The hemicelluloses are the xylans type with the possibility of the 
presence of xyloglucan given the larger fraction of xylose (± 12% DM) and 
galactose (± 1% DM). Glucose was the most representative monosaccharide (± 
40% DM) without ontogenetic differences. The morphological, anatomical, 
physiological and structural differences also seem to be under control of more 
intense irradiance in the canopy of mature individuals. The results denote that 
the associated planting with fast growing species is the best action for 
reforestation C. echinata. 










1 - INTRODUÇÃO ............................................. Erro! Indicador não definido.3 
2 - REVISÃO BIBLIOGRÁFICA ........................................................................ 15 
2.1 - As preferências ecológicas das espécies dentro do processo 
sucessional ................................................................................................... 15 
2.2 - O Pau-brasil: estudos do comportamento ecofisiológico com vistas ao 
reflorestamento ............................................................................................. 16 
2.3 - O desenvolvimento ontogenético das espécies e suas implicações 
nos estudos ecofisiológicos .......................................................................... 19 
2.3.1 - Morfologia foliar .............................................................................. 21 
2.3.2 - Morfologia caulinar ......................................................................... 22 
2.3.3 - Pigmentos cloroplastídicos ............................................................. 23 
2.3.4 - Parede celular................................................................................. 24 
3 - OBJETIVOS ................................................................................................ 31 
3.1 - Objetivo geral .................................................................................... 30 
3.2 - Objetivs específicos ........................................................................... 30 
4 - MATERIAIS E MÉTODOS .......................................................................... 31 
4.1 - Área de estudo e espécie  ................................................................. 31 
4 2 - Material vegetal ................................................................................. 32 
4.3 - Análises químicas dos foliólulos ........................................................ 33 
4.4 - Medidas biométricas dos foliólulos .................................................... 33 
4.5 - Extração e quantificação de pigmentos cloroplastídicos ................... 34 
4.6 - Análises anatômicas dos foliólulos .................................................... 34 
4.7 - Análises anatômicas do caule ........................................................... 35 
4.8 - Determinação de celulose e lignina dos foliólulos ............................. 36 
4.8.1 - Determinação de celulose dos foliólulos ......................................... 36 
4.8.2 - Determinação de lignina dos foliólulos ........................................... 36 
4.9 - Análise da celulose, lignina e dos monossacarídeos das 
hemiceluloses do caule ................................................................................. 37 
    4.9.1 - Preparação de amostras livres de extrativos solúveis do caule ...... 38 





    4.9.3 - Determinação de lignina do caule ................................................... 39 
4.10 - Análises estatísticas e delineamento experimental ........................... 40 
5 - RESULTADOS E DISCUSSÃO .................................................................. 41 
5.1 - Nutrientes dos foliólulos .................................................................... 41 
5.2 - Medidas biométricas .......................................................................... 42 
5.3 - Pigmentos cloroplastídicos ................................................................ 44 
5.4 - Análises anatômicas do foliólulo e do caule ...................................... 46 
5.5 - Monossacarídeos estruturais do caule .............................................. 52 
5.6 - Celulose dos foliólulos e do caule ..................................................... 54 
5.7 - Lignina dos foliólulos e do caule ........................................................ 54 
6 - CONCLUSÃO ............................................................................................. 56 









O pau-brasil (Caesalpinia echinata Lam. Leguminosae Caesalpinioideae) é 
uma espécie arbórea nativa, de importância econômica, ambiental e cultural 
para o Brasil. É uma espécie clímax, que atinge o dossel após a formação de 
pequenas clareiras (CARVALHO, 1994). O pau-brasil vem sendo explorado 
extensivamente desde o início da colonização europeia e, atualmente, 
encontra-se ameaçado de extinção, sendo poucos os locais onde ainda podem 
ser encontradas populações nativas.  
Apesar de ser uma espécie relativamente bem estudada do ponto de vista de 
seus caracteres taxonômicos, fitoquímicos e de propagação, são poucos os 
estudos realizados sobre a ecofisiologia dessa espécie, particularmente em 
florestas nativas (CORRÊA, 2003; REZENDE et al., 2004; AGUIAR et al., 2005; 
MELO et al., 2007; SANCHES, 2009). 
O perigo de extinção das espécies nativas, assim como C. echinata, é atribuído 
não somente ao intenso extrativismo e a destruição do habitat, mas também 
pela falta de informações sobre suas características fisiológicas, o que 
compromete as ações de conservação e manejo. Aliás, as informações que 
existem sobre o comportamento ecofisiológico de C. echinata são bastante 
contraditórias. Diversos trabalhos foram realizados na tentativa de definir sua 
preferência ecológica quanto ao requerimento de luz (BUDOWSKI, 1965; 
LIMA,1992; CARVALHO, 1994; LORENZI, 2002; ROCHA, 2004; BARONI, 
2005; AGUIAR et al., 2005; ZAIDAN et al., 2008; MENGARDA et al., 2009; 
AGUIAR et al., 2011; MENGARDA et al., 2012; GAMA, 2013).  
Os primeiros estudos ecofisiológicos com C. echinata procuraram avaliar seu 
hábito quanto ao requerimento de luz utilizando plantas na fase juvenil e em 
condições controladas. No entanto, nem sempre os resultados obtidos em 
condições controladas podem ser extrapolados para os ambientes naturais. 
Tem sido sugerido que ocorram alterações morfológicas e fisiológicas desde a 
fase inicial do seu crescimento no estrato inferior da floresta, onde a irradiância 
é extremamente baixa, até a fase adulta onde suas folhas são completamente 
expostas à elevada irradiância (KOERSELMAN e MEULEMAN, 1996; DUZ et 





cuidado em não extrapolar os resultados obtidos na fase juvenil para a fase 
adulta (CUZZUOL e MILANEZ, 2012). 
A ocorrência de mudanças morfológicas e fisiológicas, geralmente discretas, 
entre diferentes fases ontogenéticas faz supor que as pressões seletivas sejam 
diferentes em cada fase do desenvolvimento. Inversamente, a ocorrência de 
diferentes fenótipos em diferentes estádios indica que cada um deles apresenta 
vantagens adaptativas na superação de diferentes limitações impostas pelo 
ambiente (LAWSON e POETHIG, 1995).  
Plantas em diferentes fases ontogenéticas, geralmente, não têm propriedades 
ecológicas similares e, assim, podem explorar recursos ambientais e lidar com 
a ação do meio em diferentes estratégias. A existência de um controle genético 
das características, duração de cada fase ontogenética e de sua sequência no 
tempo indicam que seu fenótipo é o resultado de ações seletivas durante um 
tempo evolutivo (BERNACCI et al., 2008; SILVA, 2009; HOUTER e PONS, 
2012). 
Com tantas variáveis ambientais e ontogenéticas influenciando as respostas 
morfológicas e fisiológicas, torna-se difícil encontrar uma distinção clara dos 
eventos de crescimento, bioquímicos e fisiológicos capazes de caracterizar as 
espécies quanto a sua preferência ecológica em cada fase ontogenética 
(CUZZUOL e MILANEZ, 2012).  
Dessa forma, a caracterização morfológica e fisiológica de C. echinata nas 
diferentes fases ontogenéticas em um ambiente onde ela ocorre naturalmente, 
pode ser útil na definição de estratégias de ações para a conservação e 










2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA  
2.1 - As preferências ecológicas das espécies na sucessão florestal  
Os estudos sobre a sucessão florestal têm sido amplamente utilizados nos 
programas de reflorestamento (RODRIGUES et al., 2011). Segundo Budowisck 
(1965), as espécies podem ser classificadas de acordo com a longevidade e 
tolerância ao sombreamento como pioneiras, secundárias iniciais, secundárias 
tardias e climácicas. Mas, Whitmore (1989) propôs apenas dois grupos: 
espécies pioneiras e não pioneiras. O primeiro grupo exige a presença de luz 
para germinar e as plântulas não se desenvolvem sob baixa condição de 
irradiância, enquanto no último, a germinação ocorre sob restrição de luz onde 
as plântulas se ajustam morfologicamente e fisiologicamente.  
Gandolfi (1991) também propõe a classificação das espécies quanto ao seu 
desenvolvimento em função da irradiância. De acordo com o autor, as espécies 
pioneiras desenvolvem-se na presença de alta irradiância, as secundárias, em 
condições intermediárias de sombreamento, e as tardias, em condições de alto 
sombreamento. Para Catharino (2006), a classificação sucessional das 
espécies em agrupamentos simplificados, como iniciais lato sensu e tardias lato 
sensu, são mais adequados para se classificar as espécies.  
Cuzzuol e Milanez (2012) destacam a terminologia plantas de sol (pioneiras, 
obrigatórias de sol ou tolerantes ao sol) e plantas de sombra (não pioneiras, 
obrigatórias de sombra ou tolerantes à sombra). As espécies que se 
posicionam entre essas duas categorias são denominadas plantas facultativas 
de sol (intermediárias iniciais) que desenvolvem melhor em pleno sol, mas que 
toleram irradiância moderada e, as facultativas de sombra (intermediárias 
tardias) que preferem sombreamento intenso, mas que conseguem crescer em 
sombreamento moderado. 
No entanto, devido à grande plasticidade encontrada nas espécies tropicais, 
sua classificação é dificultada, sendo comum encontrar diferentes 






2.2 - O Pau-brasil: comportamento ecofisiológico com vistas ao 
reflorestamento 
O pau-brasil, Caesalpinia echinata Lam. (Leguminosae – Caesalpinioideae), é 
uma espécie arbórea endêmica brasileira típica da Floresta Atlântica. Essa 
espécie de acordo com a lei no. 6.607, de 12/12/1978 (BRASIL, 1978) é 
designada Árvore Nacional. Essa espécie apresenta porte médio entre 10 e 15 
m de altura e tronco de 25 a 40 cm, podendo chegar até 1 m de diâmetro, 
recoberto por acúleos presos à casca, folhas bipinadas, flores em cacho 
amarelo-ouro, com uma mancha vermelho-púrpura numa das pétalas; e sua 
inflorescência apresenta, em média, 17 cm de comprimento, com 43 flores 
(Figura 01). Ela ocorre, principalmente, no estrato médio da floresta, podendo 
atingir cerca de 300 anos de idade (AGUIAR e AOKI, 1983; LIMA, 1992; 
CARVALHO, 1994). 
Figura 01 - Caesalpinia echinata Lam. (pau-brasil). A - Inflorescência. B - Tronco recoberto por 
acúleos. C - Árvore adulta com aproximadamente 10 m de altura. Aracruz/ES. 
C. echinata é uma espécie característica da Floresta Estacional Semidecidual 
das Terras Baixas (VELOSO et al., 1991), denominada por Andrade-Lima 
(1961) e Carvalho (1994) de Floresta Estacional Caducifólia Costeira. Também 
habita a Floresta Ombrófila Densa de terras baixas (ZANI et al., 2012). Sua 
ocorrência natural vai do Estado do Rio de Janeiro chegando até as Matas das 
Dunas em Natal - RN (TAVARES, 1960; AGUIAR e AOKI, 1983; FREIRE, 
1990; CUNHA e LIMA, 1992; CARVALHO, 1994; AGUIAR, 2001). 
Desde o início do século XVI até 1875, a espécie foi explorada comercialmente 
por causa do corante presente em sua madeira, a “brasileína”. Os índios 





europeia, ele era utilizado para tingimento de tecidos, motivo que lhe conferia 
grande valor comercial (ROCHA, 2004). Segundo esse autor, a exploração 
descontrolada de C. echinata nos primeiros séculos da colonização contribuiu 
significativamente para a redução de suas populações naturais.  
Atualmente, o uso de C. echinata restringe-se à arborização urbana, como 
árvore ornamental, e na fabricação de instrumentos musicais, embora em 
pequena escala, devido à escassez do produto (RAMALHO, 1978; AGUIAR e 
BARBOSA, 1985; AGUIAR e PINHO, 1996; ANGYALOSSY, 2005; ROCHA, 
2008).  
Na época da colonização portuguesa, a espécie encontrava-se amplamente 
distribuída na costa brasileira (LIMA, 1992), mas após sua intensa e 
prolongada exploração, chegou a ser considerada extinta por quase um século. 
Na atualidade, em virtude de iniciativas de conservação in situ e ex situ, C. 
echinata é encontrada em remanescentes de Floresta Atlântica, porém em 
número bastante reduzido (ROCHA e SIMABUKURO, 2008) nos estados do 
Rio Grande do Norte, Paraíba, Pernambuco, Alagoas, Bahia, Espírito Santo, 
Rio de Janeiro e São Paulo (LIMA, 1992). No Espírito Santo, durante muitos 
anos acreditou-se que ela estivesse extinta, sendo que em 2008 populações 
naturais de pau-brasil foram encontradas em fragmentos florestais no município 
de Aracruz (ZANI et al., 2012). Devido à sua vasta exploração no período da 
colonização, o pau-brasil se encontra criticamente em perigo de extinção 
segundo a Lista de Espécies Ameaçadas de Extinção no Espírito Santo 
(Espírito Santo, 2005). 
A espécie C. echinata não apresenta táxons infraespecíficos, embora muitas 
populações mostrem diferenças marcantes no tamanho e na forma dos 
foliólulos, na cor da madeira e no hábito (LEWIS, 1998). Sugere-se que existam 
três diferentes morfotipos de C. echinata e, com estudos futuros, a espécie 
poderá ser subdividida em subespécies ou variedades (LIMA et al., 2002; 
JUCHUM et al., 2008; GAMA, 2013). O morfotipo mais comum apresenta 
comparativamente, os menores foliólulos e o cerne de coloração alaranjado, 
sendo encontrado em muitas localidades ao longo da costa brasileira. Um 





maiores e cerne com coloração laranja avermelhado. Deste morfotipo são 
conhecidos representantes cultivados e de ocorrência natural nos estados do 
Rio de Janeiro, Espírito Santo e interior do sul da Bahia. O terceiro morfotipo 
apresenta foliólulos muito grandes e cerne vermelho escuro, sendo 
encontrados naturalmente, até o momento, apenas em uma localidade na 
Bahia, no Vale do Rio Pardo (JUCHUM et al., 2008). 
Segundo Juchum et al. (2008), existem diferenças genéticas entre as três 
variantes foliares  sendo necessário uma reconstrução taxonômica da espécie 
C. echinata em dois possíveis grupos baseado na distância filogenética entre o 
morfotipo foliar grande e os outros dois tipos. Possivelmente, essas diferenças 
em nível de DNA encontradas por Juchum et al. (2008), entre esses morfotipos, 
possa manifestar diferentes aptidões ecológicas dessas variantes.  
As informações existentes quanto ao comportamento ecofisiológico de C. 
echinata são bastante contraditórias. Para Budowski (1965), ela é uma espécie 
semi-heliófila, classificada como clímax, enquanto Lima (1992), Lorenzi (2002) 
e Baroni (2005) a classificam como heliófila. Já Mengarda et al. (2009) 
concluíram que C. echinata não é uma espécie clímax, mas sim intermediária 
inicial. Aguiar et al. (2005) constataram que a espécie se desenvolve melhor 
com a redução do sombreamento. Sustentando essa informação, Rocha (2004) 
demonstrou que a espécie pode ser cultivada em áreas abertas e de clima 
seco. Carvalho (1994) sugere que esta espécie possa ser um exemplo de 
arbórea que necessite de um sombreamento moderado na fase juvenil, e que 
seu desenvolvimento é completado quando ocorre a formação de clareiras. 
Essa característica de meia sombra faz de C. echinata uma espécie resistente 
a extremos de luz e que, ao menos quando juvenil, apresenta grande 
plasticidade de resposta a irradiância (ZAIDAN et al., 2008). Novos resultados 
de Mengarda et al. (2009) mostraram melhor crescimento em sombreamento 
parcial o que levou os autores a considerá-la espécie intermediária. 
No entanto, produtores de pau-brasil no Espírito Santo informaram que melhor 
crescimento ocorre em pleno sol em comparação com o plantio no interior de 
uma floresta. No distrito de Domingos Martins árvores com 8 anos de idade 





6,60 m em altura enquanto outro lote com a mesma idade e cultivado no 
interior de um bosque na mesma localidade não ultrapassaram a 1,50 m 
(MENGARDA, 2010).  
Essas informações contraditórias chamaram a atenção para uma possível 
relação entre dos morfotipos com a irradiância. Em seu trabalho com 
populações de C. echinata de foliólulo médio cultivadas em sombreamento 
natural e em pleno sol, Gama (2013) observou características de espécie 
pioneira diferentemente da variante de foliólulo pequeno considerada por 
Mengarda et al. (2012) espécie intermediária. 
Devido aos escassos e contraditórios resultados publicados sobre esta 
espécie, torna-se complexa uma classificação definitiva de C. echinata quanto 
sua posição na sucessão florestal. Com isso, o estudo do efeito da 
luminosidade no crescimento e na fisiologia de C. echinata é de fundamental 
interesse, principalmente tendo em vista a sua variação morfológica e 
importância na integração da Floresta Atlântica (ROCHA e SIMABUKURO, 
2008). 
Estudos sobre a adaptação das espécies arbóreas à disponibilidade de luz no 
seu ambiente de crescimento são importantes, no sentido de contribuir para o 
desenvolvimento de técnicas de plantio e de manejo de mudas dessas 
espécies, na perspectiva de múltiplos usos da floresta (LIMA et al., 2010). 
2.3 - O desenvolvimento ontogenético das espécies e suas implicações 
nos estudos ecofisiológicos 
O ciclo de vida dos indivíduos consiste em uma sequência de fases de 
desenvolvimento até completar o ciclo de vida. Essas fases ontogenéticas são 
caracterizadas pela aquisição e/ou perda de certas estruturas, além de várias 
mudanças morfológicas, anatômicas, fisiológicas e bioquímicas (BERNACCI et 
al., 2008; SILVA, 2009). Assim, um indivíduo pode ser caracterizado em cada 
momento de sua vida não só por sua idade cronológica, como também por 
critérios biológicos específicos para cada fase do desenvolvimento 





A existência de um controle genético das características e duração de cada 
fase ontogenética indica que sua expressão fenotípica é o resultado de ações 
seletivas durante um tempo evolutivo. A ocorrência de diferentes fenótipos em 
diferentes fases indica que cada uma delas apresenta vantagens adaptativas 
na superação de diferentes limitações impostas pelo ambiente (LAWSON e 
POETHIG, 1995). Plantas em diferentes fases ontogenéticas, geralmente, não 
têm propriedades ecológicas similares e, assim, podem explorar diferentes 
locais na floresta onde as variáveis ambientais são intensas (BERNACCI et al., 
2008, SILVA, 2009). 
Ainda são escassos os estudos realizados sobre as mudanças morfológicas e 
fisiológicas em diferentes fases ontogenéticas. Sanches et al. (2009), em um 
estudo com indivíduos jovens e adultos de C. echinata em uma floresta semi-
decídua na Bahia, constataram que as áreas das ráquis, dos foliólulos, o 
comprimento das ráquis, a largura das folhas, o número de pinas e a massa 
seca das folhas foram maiores nos indivíduos jovens, porém, a massa foliar 
específica (MFE) foi menor em relação aos indivíduos adultos. Outro exemplo é 
o trabalho realizado por Houter e Pons (2012) em uma floresta tropical na 
Guiana central com indivíduos juvenis e adultos de 17 espécies submetidos à 
alta irradiância. Os autores observaram que, sob essa condição, os indivíduos 
juvenis apresentaram menor MFE calculada pela razão entre a massa fresca 
das folhas e sua área. Nos indivíduos adultos, a MFE foi maior indicando 
mudanças ontogenéticas. 
A sequência das fases ontogenéticas é um dos aspectos mais evidentes da 
história de vida de uma população, e esta é manifestada através do padrão de 
crescimento, diferenciação celular, acúmulo de reservas e reprodução, sendo a 
variação de altura um dos traços morfológicos mais conspícuos (BEGON et al., 
1996).  
Um dos aspectos que influenciam na caracterização das fases ontogenéticas 
das espécies é a disponibilidade de luz que incide nos diferentes estratos 
florestais. O gradiente de irradiância nas florestas tropicais é grande e pode 
chegar a 6% da intensidade dos raios solares que incidem no dossel 





requerimento ideal de irradiância (HOUTER e PONS, 2012). Dessa forma, os 
indivíduos juvenis que estão no sub-bosque são tolerantes a sombra e quando 
adultos, ao alcançarem o dossel onde suas folhas são expostas a elevada 
irradiância, tornam-se tolerantes ao pleno sol. Em função da grande variação 
de irradiância que ocorre entre os estratos das florestas, muitas mudanças 
morfológicas e fisiológicas são manifestadas em cada fase da ontogenia até 
atingir o dossel (LAMBERS et al., 2008). 
2.3.1 - Morfologia foliar 
De acordo com as características do ambiente em que se encontram, as folhas 
apresentam adaptações anatômicas, morfológicas e fisiológicas que permitem 
a manutenção de um balanço positivo de carbono. Folhas dos indivíduos mais 
jovens que se encontram na sombra são, em geral, mais finas, apresentam 
menor MFE e menor razão entre parênquimas paliçádico e lacunoso do que 
folhas de indivíduos adultos expostos à alta irradiância no dossel (ARANDA et 
al., 2004; MENGARDA et al., 2009; GAMA, 2013). Tais características podem 
variar entre grupos ecológicos ou entre espécies, e influenciam a capacidade 
de sobreviver e crescer em ambientes de clareiras ou no sub-bosque das 
matas fechadas (ARANDA et al., 2004).  
As grandes alterações anatômicas ocorrem nas folhas por se tratar de um 
órgão muito exposto à atmosfera e suscetível às mudanças ambientais. Estas 
modificações podem alterar a intensidade de luz que alcança o cloroplasto, 
regulando os processos fotossintéticos. O estudo da anatomia foliar é, portanto, 
de grande importância para a compreensão da plasticidade adaptativa de uma 
espécie às variações ambientais, e em especial com a luminosidade, por estar 
correlacionada com processos de trocas gasosas e outras atividades com 
grande efeito no crescimento vegetal (LIMA JR et al., 2006). 
A intensidade e a qualidade da luminosidade pode modificar a estrutura das 
folhas como espessura da lâmina foliar, espessura cuticular, densidade e 
distribuição dos estômatos, número e espessura das camadas epidérmicas e 
do parênquima clorofiliano (LIMA JR. et al., 2006; COSTA et al., 2007; PINTO 
et al., 2007; OLIVEIRA et al., 2008). Tais modificações podem influenciar no 





por sua vez, podem alterar a eficiência da fotossíntese (SULLIVAN et al., 1996; 
VASCONCELLOS et al., 1998; HOUTER e PONS, 2012). 
Dessa forma, a avaliação das mudanças na morfologia foliar em resposta às 
variações ambientais permite compreender melhor alguns aspectos 
ecofisiológicos relacionados com a regeneração natural e a reintrodução de 
espécies arbóreas nativas no seu habitat (SANCHES et al., 2009). 
2.3.2 - Morfologia caulinar 
A madeira é um material heterogêneo, sendo sua variabilidade estrutural e 
química refletida numa ampla gama de propriedades físicas, tais como 
densidade, permeabilidade, comportamento quanto à capilaridade, 
condutividade térmica, difusão da água, entre outras. O arranjo de seus 
componentes físicos e químicos define a estrutura lenhosa como uma 
engenhosa organização arquitetônica da madeira.  A madeira é um material 
composto de células produzidas por uma árvore viva para suportar a copa, 
conduzir água e nutrientes dissolvidos do solo à copa e armazenar materiais de 
reserva (principalmente carboidratos). A madeira é um tecido complexo devido 
a sua formação por diferentes tipos de células, as quais desempenham 
diferentes funções (KLOCK et al., 2005). O crescimento secundário do caule é 
formado pela atividade do câmbio que origina os tecidos vasculares 
secundários, e do felogênio que dá origem ao revestimento secundário, a 
periderme. As células funcionais do xilema secundário são chamadas de 
alburno localizadas externamente no caule e apresentam aspecto mais claro 
(MENDONÇA, 2010). 
Os principais mecanismos evolutivos do xilema estão relacionados à adaptação 
a taxa de transpiração, à sazonalidade hídrica e à necessidade de investimento 
em resistência mecânica. Deve-se enfatizar que, mesmo localmente, estas 
características podem variar de forma considerável. Além disso, plantas 
diferentes podem utilizar o mesmo hábitat de forma muito diversa 
(CARLQUIST, 2001).  
O diâmetro e o comprimento dos vasos são parâmetros que determinam a 





diâmetro são condutores mais seguros de água, enquanto que os mais longos 
e largos são mais eficientes nessa função (CARQUIST, 2001). Elementos de 
vaso longos e com diâmetro largo, são parâmetros que determinam a eficiência 
e resistência na condução de água. Os mais longos e largos representam 
maior condutividade e menor resistência ao fluxo transpiratório. Como 
mecanismo de proteção a cavitação, a planta tende aumentar a espessura da 
parede do vaso bem como diminuir se comprimento (CARQUIST, 2001; 
JACOBSEN et al., 2005). A redução no comprimento de elementos vasculares 
tem importância adaptativa por aumentar a resistência estrutural dos mesmos 
às fortes pressões negativas geradas pela transpiração. Logo, devem ser 
examinadas as influências dos fatores ecológicos e fisiológicos nas variações 
do comprimento de elementos de vaso dentro de uma espécie ou indivíduo.  A 
extensão do efeito das variações do ambiente, também depende da preferência 
ecológica da espécie e da sua idade (CARQUIST, 2001). Diferenças 
significativas, embora pequenas, são encontradas no comprimento das fibras 
entre espécies de arbóreas, enquanto que diferenças na largura são pequenas 
e não significativas (MALAN, 1995). 
As características morfológicas das fibras variam significativamente entre os 
indivíduos e podem ser controladas geneticamente, bem como apresentar 
alterações, em função de diferentes práticas silviculturais e com a idade 
(JACOBSEN et al., 2005). 
2.3.3 - Pigmentos Cloroplastídicos 
Os teores de clorofila e de carotenóides, assim como a proporção entre as 
clorofilas a e b, podem variar em função da intensidade da irradiância 
(CARVALHO et al., 2006; BOEGER et al., 2009). Isso ocorre porque, enquanto 
as moléculas de clorofila controlam as taxas fotossintéticas através da 
absorção de energia luminosa, os carotenoides são capazes de dissipar o 
excesso de energia (BOEGER et al., 2009).  Assim, plantas em ambientes de 
alta ou baixa irradiância do dossel e sub-bosque, respectivamente, apresentam 
alterações na coloração de suas folhas como resultado de mudanças na 
composição dos pigmentos cloroplastídicos que as permitam expressarem sua 





De acordo com Morais et al. (2007), as plantas respondem as mudanças da 
irradiância alterando a concentração dos pigmentos, o que influencia 
diretamente na atividade fotossintética. As clorofilas podem ser foto-oxidadas 
sob alta irradiância incidente no dossel e, devido aos carotenóides serem 
capazes de prevenir este processo, a relação entre estes pigmentos pode ser 
um indicador de adaptação à elevada irradiância (HENDRY e PIERCE, 1993). 
A relação clorofila a/b também é um indicativo de adaptação ao gradiente de 
irradiância (KITAJIMA e HOGAN, 2003; MARTINAZZO et al., 2007). Essa 
razão, amplamente utilizada na avaliação da irradiância absorvida pelos 
complexos coletores de luz, é um indicador de adaptação a diferentes 
condições de irradiância (BAOLI et al., 2005). Sendo essa razão normalmente 
maior em folhas sob altas irradiâncias (LICHTENTHALER et al., 2007) de 
espécies arbóreas tropicais (MENGARDA et al., 2009; PORTELA, 2012; 
SOARES, 2012). 
Como os pigmentos cloroplastídicos são os responsáveis em intermediar a 
captação da irradiância e utilizá-la como principal fonte de energia nas reações 
fotoquímicas primárias da fotossíntese, a intensidade da irradiância pode 
alterar a concentração e a relação dos pigmentos, e consequentemente, inibir 
ou otimizar a captação da irradiância (MARTINAZZO et al., 2007).  
2.3.4 - Parede Celular 
A parede celular desempenha funções de suporte e de formato celular (Figura 
02), apresentando uma estrutura rígida em que as microfibrilas de celulose são 
o componente principal ligadas às hemiceluloses, pectinas, glicoproteínas e 
substâncias aromáticas (McCANN et al., 2001). Dois tipos de parede celular 
podem ser observadas: primária e secundária,  diferenciadas por suas 
composições químicas e fase do desenvolvimento celular. A parede primária 
aparece durante a divisão celular e aumenta sua área de superfície durante a 
expansão da célula. Já a parede secundária é formada internamente à primária 
no processo de diferenciação e se diferencia da primária pela deposição de 
lignina. A parede primária está presente em todas as células vegetais, 
enquanto a parede secundáriaocorre somente em alguns tipos de células 






Figura 02. Estrutura da parede celular. Adaptado de Kondo (1997). 
A celulose (Figura 03) é considerada o polímero vegetal mais abundante, 
representando cerca de 15 a 30% da massa seca de paredes celulares 
primárias (CARPITA e McCANN, 2000) sendo ainda mais abundante em 
paredes secundárias. Este polissacarídeo apresenta longas cadeias de glicose 
onde os monômeros são unidos por ligação glicosídica do tipo β-(1-4), que 
necessitam de mais energia para serem quebradas quando comparadas com 
α-(1-4). A celulose pode ser representada pela formula geral (C6H10O5)n em 
que cada unidade de glicose sofre uma rotação de 180° em relação a glicose 






Figura 03. Representação esquemática da molécula de celulose (SANTOS et al., 2012). 
Ao contrário do amido, esse polissacarídeo não apresenta ramificações em sua 
cadeia. A linearidade da molécula, juntamente com a disposição antiparalela de 
duas cadeias de celulose, facilita a formação de inúmeras pontes de hidrogênio 
entre as hidroxilas das moléculas de glicose, impedindo a hidratação do 
polissacarídeo (BUCKERIDGE et al., 2008).  
As hemiceluloses (Figura 04) são heteropolissacarídeos, incluindo glucanos, 
mananos, arabinanos e xilanos, constituindo o segundo grupo de 
polissacarídeos renováveis mais abundantes na natureza. As hemiceluloses 
apresentam-se na forma de homopolímeros (e.g. xilano, em que a cadeia 
principal da molécula é formada por unidades de xilose) ou heteropolímeros 
(e.g. glucomanano, com a cadeia principal formada por unidades de glucose e 
manose), estando intimamente associadas à celulose(SAHA, 2003). 
Figura 04 - Representação esquemática da hemicelulose (SANTOS et al., 2012). 
As unidades constitutivas das hemiceluloses (Figura 05) compreendem as 
hexoses (glucose, manose e galactose), pentoses (arabinose e xilose), 
podendo ainda apresentar quantidades variáveis de acido D-glucurônico, acido 
D-4-O-metilglucuronico, acido D-galacturônico e ainda os grupos O-acetil ou 
ésteres de acido ferúlico e p-cumarico ligados através de unidades de L-












Figura 05 - Representações de alguns monossacarídeos comuns das hemiceluloses 
(SJÖBERG, 2002). 
As hemiceluloses não aparecem de uma forma organizada como a celulose 
(formando estruturas cristalinas), mas, posicionam-se de uma forma paralela as 
microfibrilas de celulose e liga-se a estas por pontes de hidrogênio, originando 
uma intrincada e complexa malha de polissacarídeos. Alem disso, as 
hemiceluloses possuem a propriedade de serem solúveis em soluções básicas 
diluídas classificadas em xilanos, mananos, galactoglucomananos, arabinanos, 
galactanos e xiloglucanos (Figura 06) (CARPITA e MACCANN, 2000). 
 
Figura 06 - Representação de um segmento de uma cadeia de xiloglucano. Glucose (G), xilose 





As funções atribuídas às hemiceluloses são principalmente de equilíbrio das 
forças de tensão da parede celular e o controle do crescimento celular 
(BUCKERIDGE et al., 2008). Na parede celular primária das angiospermas as 
duas principais hemiceluloses são o xiloglucano (XG) e o 
glucoronoarabinoxilano (GAX), sendo o primeiro presente em todas as 
eudicotiledôneas e o segundo aparecendo na maioria das monocotiledôneas 
(CARPITA e MAcCANN, 2000).  
A lignina (Figura 07) é considerada um poderoso agente cimentante da parede 
celular, característico de tecidos de plantas lenhosas. Funciona como barreira 
química e física, responsável pela condução de água nos tubos condutorese de 
elevado peso molecular (LATORRACA e ABREU, 1997) proveniente da 
oxidação desidrogenerativa de três monolignóis álcoois precursores: p-
cumarílico, trans-coniferílico e trans-sinapílico. Quando estes monolignóis são 
incorporados à lignina, são chamados trivialmente de phidroxifenil, guaiacil e 
siringilpropano, respectivamente (RAES et al., 2003). 
 





Durante o desenvolvimento celular, a lignina é incorporada como último 
componente da parede celular, interpenetrando nas fibrilas e fortalecendo a 
parede (TENORIO, 2010) no processode lignificação. A deposição de lignina 
proporciona à parede celular considerável resistência e rigidez. Essa 
lignificação, também, pode ser induzida por uma infecção ou ferida, para 
proteger os tecidos contra o ataque de patógenos (RAES et al., 2003). A lignina 
é indispensável em diversos processos biológicos como assegurar a existência 
de vias rápidas de circulação de água e minerais e conferir rigidez necessária à 
manutenção da verticalidade do caule principal a vários metros de altura, não 
apresentando mobilidade entre paredes celulares, o que torna compreensível à 
preservação desse material ao longo de milhares de anos sob a face da terra, 
em condições rigorosas de alteração ambiental (ABREU et al., 1999). 
A composição da lignina varia entre as espécies, dentro da espécie e também 
na mesma planta, pois há variações de célula para célula de acordo com a 
localização da parede celular, conforme a fase de desenvolvimento  e, ainda, 
com a influência de estresses ambientais (STUDART-GUIMARÃES et al., 
2003). Sua arquitetura molecular difere entre os táxons, entre células e até 
mesmo dentro da parede celular, respondendo aos efeitos abióticos e 
bióticos(LARROQUE e PLANCHON, 1990; KITAYAMA et al., 2004). Ela ocorre 
na parede celular de plantas superiores em diferentes concentrações podendo 
variarde 25 a 35% em madeiras duras e de 18 a 25% em madeiras macias 







3.1 - Objetivo geral 
Caracterizar alguns aspectos morfológicos e fisiológicos de Caesalpinia 
echinata Lam. do morfotipo folha média nossas fases juvenil, jovem e adulto da 
ontogenia em condições naturais em um fragmento da Floresta Atlântica.  
3.2 - Objetivos específicos 
1) Analisar aspectos biométricos como altura, diâmetro do caule, área foliar 
especifica, massa foliar específica e teor de água nos foliólulos de indivíduos 
de C. echinata nas fases juvenil, jovem e adulto 
2) Analisar características anatômicas dos foliólulos como espessura da folha, 
espessura dos tecidos epidérmicos, densidade estomática, espessura dos 
parênquimas e espessura da cutícula dos indivíduos de C. echinata nas 
diferentes fases ontogenéticas. 
3) Analisar as características anatômicas do caule como espessura e tamanho 
das fibras e elementos de vasos do xilema dos indivíduos de C. echinata nas 
diferentes fases de desenvolvimento.  
4) Determinar os teores de pigmentos cloroplastídicos e as razões clorofila a/b 
e clorofila total/carotenoides dos foliólulos dos indivíduos de C. echinata nas 
diferentes fases ontogenéticas. 
5) Determinar os teores de celulose e lignina bem como possíveis alterações 
qualitativas das hemiceluloses do caule e foliólulos dos indivíduos de C. 






4 - MATERIAIS E MÉTODOS 
4.1 - Área de estudo e espécie  
O fragmento florestal onde foi realizado o estudo está situado no município de 
Aracruz, distrito de Barra Riacho, na mesorregião Litoral Norte do Espírito 
Santo, nas coordenadas 19º40’30”S e 40º09’10”W (Figura 08). A área é 
propriedade da empresa Fibria e é identificada como AI do Limão (área de 
identificação utilizada pela proprietária da área de estudo).  
 
Figura 08. Localização do município de Aracruz em cinza e em destaque a área de estudo 
(ZANI et al., 2012; Google Eath).  
O fragmento analisado possui aproximadamente 30 ha, com altitude variando 
entre 30 m e 45 m. A área já teve, na sua porção anterior, uma grande área 
destinada ao plantio de limão, mas hoje essa plantação deu lugar a uma 
pastagem (ZANI et al., 2012). 
De acordo com a classificação de Köppen (KÖPPEN; GEIGER, 1928) o clima 
da região é tropical úmido (Aw), com estação chuvosa no verão e seca no 





A vegetação do fragmento pode ser classificada como Floresta Ombrófila 
Densa das Terras Baixas, mas também é conhecida como Florestas de 
Tabuleiros (ZANI et al., 2012). 
A espécie estudada, C. echinata, ocorre naturalmente nesse fragmento florestal 
e atualmente encontra-se bem preservada e em vias de regeneração na área 
(ZANI et al., 2012). 
4.2 - Material vegetal 
Foram utilizados foliólulos e segmentos do caule de indivíduos de C. echinata, 
do morfotipo folha média em três diferentes fases: juvenil, jovem e adulto 
(Tabela 01). Para cada fase foi demarcada uma população amostral de cinco 
indivíduos.  
Tabela 01. Classificação dos indivíduos de C. echinata em diferentes fases 
ontogenéticas. 
Em campo foram medidas a altura e, com auxilio de uma fita métrica, a 
circunferência à altura do peito (CAP) dos indivíduos jovens e adultos.  Já para 
os indivíduos juvenis foram medidas a altura, com auxilio de uma fita métrica, e 
a circunferência do caule, com um paquímetro digital. 
Foliólulos da região mediana da folha completamente expandida foram 
coletados com o auxilio de um podão aéreo e tesoura de poda. Fragmentos do 
caule dos indivíduos jovens e adultos foram coletados da região à altura do 
peito com auxilio de um trado manual. Já dos indivíduos juvenis essa operação 
foi realizada com o auxilio de tesoura de poda. 
Amostras de foliólulos e fragmentos do caule coletadas em campo foram, parte 
congelados em nitrogênio líquido e parte armazenados em caixa térmica com 
gelo e ambos transportados para o Laboratório de Fisiologia Vegetal do 
Estádios 
Parâmetro de classificação 
Altura Ocorrência no estrato florestal 
Juvenil 0,20 m a 1 m Sub-bosque sombreado 
Jovem 2 m a 3 m Sub-bosque sombreado 





Departamento de Ciências Biológicas da Universidade Federal do Espírito 
Santo onde foram armazenados em ultrafreezer (-80 ºC). 
4.3 - Análises químicas dos foliólulos  
Para as análises químicas foliares, foram utilizados 5 g de massa seca de 
foliólulos secados em estufa à 60ºC até obtenção da massa constante e 
acondicionados em sacos plásticos devidamente identificados.  
As amostras foram enviadas ao Laboratório de Análise Agronômica e 
Ambiental - Fullin S/A localizado no município de Linhares-ES onde foram 
analisadas de acordo com métodos analíticos para fins agronômicos 
pormenorizadamente descrito por Malavolta et al. (1997). Foi utilizado o 
método semi-micro-Kjeldahl para a quantificação de N, o método de 
colorimetria do metavanadato para a quantificação de P, o método de 
turbidimetria do sulfato de bário para a quantificação de S, a fotometria de 
chama de emissão para a quantificação de K (B462, Micronal, Brasil), o método 
de colorimetria da curcumina para quantificação de B e espectrofotometria de 
absorção atômica para a quantificação de Ca, Mg, Fe, Cu, Zn e Mn (Spectraa 
55 B, Varian Inc., EUA). 
4.4 - Medidas biométricas dos foliólulos 
Os foliólulos coletados em campo e armazenados em caixa térmica com gelo 
foram pesados para obtenção da massa fresca e levados para estufa a 60ºC 
para secagem. Após a secagem, os foliólulos foram pesados novamente para 
obtenção da massa seca. 
A medida da área foliar foi realizada com auxilio de um medidor de área foliar 
(Area Meter, LI-COR 3100). Com esses dados, foram calculados a massa foliar 
específica (MFE=MFF/AF) segundo Hunt (1982) e o teor de água ou suculência 
da folha (Teor H2O = MFF-MSF/AF) de acordo com Parida et al. (2004). Sendo 







4.5 - Extração e quantificação de pigmentos cloroplastídicos 
A avaliação de possíveis relações da ontogenia com o metabolismo 
fotossintético de C. echinata foi realizada por meio de dosagens dos pigmentos 
cloroplastídicos em foliólulos da região mediana da folha totalmente expandida 
segundo o protocolo de Hiscox e Israeltam (1979). Para isso, retirou-se quatro 
discos foliares de 0,45 cm de diâmetro na região mediana do foliólulo com o 
auxílio de um perfurador metálico de folha desprezando a nervura central.  
Os discos foram imediatamente transferidospara tubos de ensaio com tampa 
contendo 7 mL de dimetil sulfóxido (DMSO) e incubados no escuro em banho-
maria a 65 °C por 24 horas. Após esse período, o volume de DMSO foi 
completado para 10 ml nos tubos de ensaio para a realização das leituras das 
absorbâncias. As leituras foram feitas nos comprimentos de onda de 470, 645, 
663 nm em espectofotômetro Thermo Scientific GENESYS 10S UV-Vis 
Spectrophotometer, e calculados as concentrações dos pigmentos segundo 
Lichtenthaler e Welbum (1983) pelas seguintes fórmulas: 
Clorofila a = [(12,7.A663) – (2,69.A645)].V/(1000.MS) (mg.g
-1 MS); 
Clorofila b = [(22,9.A645) – (4,68.A663)].V/(1000.MS) (mg.g
-1 MS); 
Clorofila Total = [(20,2.A663) – (2,69.A645)].V/(1000.MS) (mg.g
-1 MS)  
Carotenóides = [(1000.A470) – (1,82.Chl a – 85,02.Chl b)].V/(198.1000.MS) 
(mg.g-1 MS). 
Onde: Chl e Carot. significam clorofila e carotenoides, respectivamente. A470 = 
absorbância a 470 nm; A663 = absorbância a 663 nm; A645 = absorbância a 645 
nm; V= volume da amostra (mL); MS = massa seca da amostra (g). Também 
foi calculada a razão clorofila a/b e razão clorofila total/carotenoides 
(ChlTotal/Carot). Para a obtenção da massa seca, os discos foram secados em 
estufa a 70ºC até obtenção de massa constante. 
4.6 - Análises anatômicas dos foliólulos 
Os foliólulos coletados foram armazenados em álcool 70% (v/v). Amostras do 
terço mediano do limbo, nas regiões da nervura central foram cortadas e 





resina glicol-metacrilato (Leica Historesin®), segundo recomendações do 
fabricante. Após secagem da resina o material incluso foi colado em blocos de 
madeira com o auxílio de adesivo instantâneo. Foram feitas secções 
transversais de 10μm de espessura com o micrótomo rotativo Jung® e corados 
com Azul de Toluidina (O’BRIEN et al., 1964). A análise anatômica quantitativa 
foi realizada por meio de medições da espessura total do limbo, da cutícula, da 
epiderme de ambas as faces do foliólulo, e dos parênquimas paliçádico e 
lacunoso. 
Para a determinação da densidade estomática (mm2) foi feita a impressão da 
epiderme foliar abaxial em lâmina de vidro, com adesivo instantâneo. 
As medições foram realizadas com auxílio do software analisador de imagens 
TSview. Os valores médios foram obtidos a partir de 25 medições/tratamento.  
As observações e a documentação fotográfica foram realizadas em 
fotomicroscópio (Nikon, Eclipse E200, Tókio, Japão).  
4.7 - Análises anatômicas do caule 
Para as análises anatômicas do caule foram utilizados fragmentos do caule 
para a maceração do xilema. A maceração consiste em dissolver a lamela 
média para obtenção de células dissociadas. O método utilizado foi o de 
Franklin modificado por Kraus e Arduin (1997).  
Com o auxílio de uma lâmina retirou-se a casca e utilizou-se somente o xilema. 
O xilema foi fragmentado formando tiras no sentido longitudinal do caule. 
Posteriormente os fragmentos foram colocados em tubos com tampa contento 
20 mL de solução de água oxigenada e ácido acético na proporção de 1:1 e 
levados a estufa a 60 ºC por 3 dias para a dissociação completa. O material foi 
lavado em água comum e armazenado em geladeira com álcool 70%. 
A partir do material macerado e corado com Safrablau foram feitas 25 
medidas/tratamento do comprimento do elemento de vaso (CEV), diâmetro do 
lúmen do elemento de vaso (DEV), parede do elemento de vaso (PEV), 
comprimento da fibra (CFI) e diâmetro da fibra (DFI). As medições foram 





observações e a documentação fotográfica foram realizadas em 
fotomicroscópio (Nikon, Eclipse E200, Tókio, Japão).  
4.8 - Determinação de celulose e lignina dos foliólulos 
Amostras de foliólulos congeladas em ultrafreezer (-80 °C) foram liofilizadas e, 
posteriormente, maceradas em nitrogênio líquido até a obtenção de um pó 
uniforme. 
4.8.1- Determinação de celulose dos foliólulos 
A determinação de celulose das amostras de foliólulos foi realizada segundo 
Brendel et al. (2000). Pesou-se 100 mg de amostras maceradas, em tubos de 
vidro com tampa. Adicionou-se 2 mL de ácido acético (80% v/v) e 200 µL de 
ácido nítrico concentrado (69% v/v). Os tubos foram fechados, as amostras 
misturadas com cuidado, e autoclavados por 25 minutos a 120 °C. Após esfriar, 
as amostras foram transferidas para tubos falcons de 15 mL, previamente 
pesados, e logo após adicionado 2,5 mL de etanol (99% v/v). As amostras 
foram misturadas com agitador do tipo vortex, centrifugadas (6000 rpm por 10 
minutos) e o sobrenadante descartado cuidadosamente. Em seguida, as 
amostras foram lavadas sequencialmente da seguinte forma: (1) com 5 mL de 
etanol (99% v/v) para remover os produtos degradados na extração; (2) com 5 
mL de H2O deionizada para remover os vestígios do ácido nítrico; (3) com 5 mL 
de NaOH (17% v/v) deixando em temperatura ambiente por 10 minutos; (4) 
com  5 mL de H2O deionizada; (5) com 2,2 mL de H2O deionizada e 600 µL de 
ácido acético, misturou, adicionou mais 2,2 mL de H2O deionizada para retirada 
de material não celulósico ainda persistente e  (6) com 5 mL de H2O 
deionizada. Entre cada lavagem (1 a 6), as amostras foram sedimentadas por 
centrifugação (6000 rpm por 10 minutos) e o sobrenadante descartado. Por fim 
as amostras foram secadas em estufa e pesadas para determinação da 
porcentagem de celulose das amostras de foliólulos. 
4.8.2 - Determinação de lignina dos foliólulos 
A determinação de lignina da folha foi realizada segundo Dos Santos et al. 





homogeneizado em 10 mL de tampão fosfato de sódio e potássio 50 mM pH 7. 
As amostras foram transferidas para tubos falcons de 15 mL e lavadas 
sequencialmente com centrifugação (6000 rpm por 10 minutos) e descarte do 
sobrenadante: três vezes com 7 mL de tampão fosfato; três vezes com 7 mL de 
TRITON X-100 (1% v/v) em tampão fosfato; duas vezes com 7 mL de NaCl 1M 
em tampão fosfato; duas vezes com 7 mL de água destilada; duas vezes com 7 
mL de acetona. 
Após os procedimentos citados o precipitado foi secado em estufa a 60 °C por 
24 horas. Do precipitado seco obtido, pesou-se 50 mg em tubos de 15 mL, 
adicionou-se 1,2 mL de ácido tioglicólico e 6 mL de HCl 2M. Incubou-se a 95 °C 
por 4 horas. Após esse tempo as amostras foram centrifugadas por 15 minutos 
e lavadas três vezes com água destilada. Adicionou-se 7 mL de NaOH 0,5M e 
incubou a 30 °C por 18 horas sob agitação em agitador magnético. Depois as 
amostras foram centrifugadas e reservou-se o sobrenadante. O precipitado foi 
lavado com 3 mL de NaOH 0,5M e centrifugado. O sobrenadante resultante foi 
unido ao anterior, acidificado com 1,8 mL de HCl e acondicionadoem 4 °C por 
12 horas para precipitação. Após esse período, foi lavado duas vezes com 
água destilada (centrifugado e descartado o sobrenadante). O precipitado 
obtido foi secado a 60 °C por 24 horas e ressuspendido em 1 mL NaOH 0,5M.  
A determinação do conteúdo de lignina foi realiza por espectrofotometria, 
sendo as leituras a 280 nm. Foi utilizada a solução de lignina padrão para 
criação da curva padrão. 
4.9 - Análise da celulose, lignina e dos monossacarídeos das 
hemiceluloses do caule 
As extrações dos componentes das hemiceluloses (fucose, ramnose, 
arabinose, galactose, glucose e xilose), lignina total, lignina solúvel e lignina 
insolúvel do caule foram realizadas seguindo referências normativas do 
Laboratório de Análises Químicas do Centro Tecnológico da empresa Fibria 
S/A localizada no município de Aracruz - ES onde o procedimento foi 





Laboratório de Fisiologia Vegetal da Universidade Federal do Espírito Santo-
UFES conforme metodologia descrita detalhadamente no item 3.9.1. 
4.9.1- Preparação de amostras livres de extrativos solúveis do caule 
Os extrativos da madeira são compostos químicos e representam apenas uma 
pequena parte da madeira. São solúveis em constituintes menores, em água 
ou ainda em ambos. 
As amostras foram secas em estufa a 50 °C, trituradas com o auxilio de tesoura 
e logo em seguida moídas em moinho de facas Ciclone Sample Mill© 
utilizando-se peneira de 1 mm. Foram pesados aproximadamente 3 g das 
amostras moídas em cartuchos de extração de 25 X 80 mm UNIFIL e 
acrescentados 60 mL de solvente (etanol/tolueno na proporção de 1:2). Os 
copos foram fixados no suporte da unidade de extração Soxtec™ com os 
cartuchos de extração na posição ebulição a 100 °C por 1,5 hora. 
Após a extração os cartuchos de extração foram removidos e secados em 
estufa a 105 °C até peso constante. 
4.9.2- Determinação dos monossacarídeos das hemiceluloses do caule 
A análise dos componentes das hemiceluloses (fucose, ramnose, arabinose, 
galactose, glucose e xilose) foi realizada segundo American Society for Testing 
and Materials (2001b). Foram pesados 100 mg da amostra livre de extrativos 
em balão volumétrico de 100 mL e em seguida foi determinado a consistência 
da amostra. Adicionou-se 2 mL  de ácido sulfúrico 2N gota a gota à amostra 
com o balão volumétrico em banho-maria de água gelada para evitar o 
superaquecimento da mesma. Feito isso, a amostra foi levada à banho-maria 
por 1 hora à 30 °C e logo após diluída com 56 mL de água ultra-pura e levada à 
autoclave regulada em 1 atm de pressão por 1 hora. As amostras foram 
transferidas para um becker e homogeneizadas com ajuda de agitador 
magnético e durante a agitação foi adicionado uma solução de hidróxido de 
bário saturada até ajuste do pH 4. Centrifugou-se a amostra neutralizada por 
10 minutos e transferiu-se o sobrenadante para um balão de 250 mL onde o 





As determinações de fucose, ramnose, arabinose, galactose, glucose e xilose 
foram realizadas em cromatófrago de íons DX-600 DIONEX©, programado 
automaticamente utilizando o amostrador AS50. O eluente de arraste utilizado 
foi 60 mM de NaOH e o eluente de limpeza foi de 200 mM de NaOH, com fluxo 
de 1 mL.min-1, pressão no sistema de aproximadamente 1500 psi. A coluna 
utilizada foi a de troca aniônica Dionex® CarboPac PA1 (4 x 250 mm) com 
coluna-guarda CarboPac PA1(4 x 50mm) e o detector amperométrico 
associado ao eletrôdo de ouro foi ajustado de acordo com a metodologia 
descrita por Bragatto (2007). Foram utilizadas amostras concentradas para 
quantificação de açucares de menor concentração e amostras diluídas (25 
vezes) para quantificação de açúcares de maior concentração, assegurando 
assim que a amostra encontrava-se dentro da curva de calibração. 
As curvas de concentração para cada carboidrato foram construídas de acordo 
com o perfil cromatográfico das amostras com os referidos padrões de fucose, 
galactose e xilose da Sigma® e ramnose, arabinose, galactose e glucose da 
Fluka®.  
4.9.3 - Determinação de lignina do caule 
A análise dos teores de lignina foi realizada segundo American society for 
Testing and Materials (2001a) e Technical Association of the Pulp and Paper 
Industry (1998). Pesou-se 1 g de amostra livre de extrativos em um becker com 
2 repetições e em paralelo foi determinado a consistência da amostra. 
Adicionou-se aos beckers 15 mL de ácido sulfúrico 2 N, macerou-se o material 
com um bastão de vidro seguido de em banho-maria a 20 °C sob agitação 
frequente para completa impregnação. O material do becker foi transferido para 
frasco e lavado com água destilada quente completando o volume para 575 
mL. A solução foi fervida por 4 horas em capela, mantendo constante o volume 
com frequente adição de água destilada quente. Terminado o tempo de 
ebulição, o material foi esfriado e deixado precipitar a lignina insolúvel por 12 
horas. Com o peso do precipitado foi determinada a porcentagem da lignina 
insolúvel através da fórmula: 





Onde: A= peso de lignina em gramas e W= peso seco da amostra em gramas 
Após esse tempo, sem ter agitado o precipitado, a solução sobrenadante foi 
sifonada através de um cadinho filtrante com porosidade média previamente 
tarado. Do filtrado foi retirado uma parte para determinação da lignina solúvel 
em ácido.  
A lignina foi lavada com água quente até ficar livre de ácido verificando a 
medida do pH com papel indicador até o momento que o filtrado ficou com o 
mesmo valor de pH da água da lavagem. O cadinho filtrante foi secado em 
estufa a 105 °C até obtenção da massa constante, resfriado em dessecador e 
pesado para obtenção da lignina insolúvel. 
Com a solução sobrenadante foi realizado a leitura em espectrofotômetro a 206 
e 246 nm. Com os dados das absorbâncias foram calculados as concentrações 
de lignina solúvel através da fórmula: 
C1=[(3,595 x A206) - A256] / 339,5 
Onde: C1= concentração de lignina, A206=absorbância a 206nm, A246= 
absorbância a 256nm. Com o cálculo da concentração de lignina solúvel foi 
possível determinar a porcentagem de lignina através da seguinte fórmula: 
% lignina solúvel [(C1 x diluição) / peso seco da amostra] x 100 
O fator de diluição utilizado foi de 25%=2,30. Após o cálculo da porcentagem 
de lignina solúvel e insolúvel foi determinado o a porcentagem total de lignina 
através da fórmula: 
Lignina total = lignina solúvel + lignina insolúvel 
4.10 - Análises estatísticas e delineamento experimental 
O delineamento experimental adotado foi inteiramente casualizado. Para todos 
os dados foram feitas análises de variância ANOVA seguida do teste de Tukey 
em nível de 5% de probabilidade pelo Programa Assistat 7.5 beta (2008), 
UAEG-CTRN-UFCG, Campina Grande – PB e a organização, normalização e 





5 - Resultados e Discussão 
5.1 - Nutrientes dos foliólulos 
Diferenças significativas nas concentrações dos macronutrientes ocorreram 
somente para o P, K e Ca (Tabela 02). Enquanto o P aumentou com o avanço 
das fases ontogenéticas alcançando maior valor nos indivíduos adultos, o 
inverso foi observado para o K e Ca sem diferença significativa na 
concentração do K entre indivíduos juvenis e jovens.  
Tabela 02 - Concentrações de macronutrientes nos foliólulos de indivíduos de 
C. echinata em diferentes fases ontogenéticas. Valores dados em peso do 
nutriente/peso de massa seca de foliólulos (g/Kg). ± erro padrão da média. 
Médias seguidas da mesma letra na linha não diferem significativamente entre si pelo teste de 
Tukey a 5% (n=5).   
A concentração dos macronutrientes seguiu a ordem decrescente: N > K > Ca 
> S > Mg > P para os indivíduos juvenis e jovens, e N > K > Ca > S > P > Mg 
para os indivíduos adultos. Estas relações demonstraram a maior proporção de 
P e menor de Mg nos indivíduos adultos em relação aos indivíduos juvenis e 
jovens.  
Os nutrientes nas folhas estão diretamente relacionados com o 
desenvolvimento e produção da planta (SILVEIRA et al., 2004). Assim, a 
absorção dos nutrientes pode ser mais elevada no período em que as plantas 
encontram-se no estádio juvenil, o qual corresponde ao período de maior 
produtividade do indivíduo (PINTO, 2007). Logo, observa-se uma diminuição na 
concentração de K e Ca à medida que C. echinata avança do estádio juvenil 
para o adulto. Esse resultado não era esperado uma vez que esses elementos 
estão intimamente relacionados com mecanismos de osmoregulação mais 
Nutrientes (g/Kg) 
Fases Ontogenéticas 
Juvenil Jovem Adulto 
N 22,820a ± 0,431 21,052a ± 1,112 21,938a ± 0,631 
P 0,802b ± 0,072 0,966ab ± 0,128 1,202a ± 0,064 
K 11,752a ± 0,459 12,502a ± 1,234 8,130b ± 0,884 
Ca 7,541a ± 1,167 4,55ab ± 0,727 3,918b ± 0,152 
Mg 1,788a ± 0,197 1,704a ± 0,242 1,176a ± 0,066 





intensos nas folhas dos indivíduos adultos expostas ao pleno sol onde a 
turgescência foliar foi maior, indicando uma característica interespecífica. As 
maiores concentrações de P nos indivíduos adultos sugere maior necessidade 
de moléculas rica em energia como o ATP para síntese de componentes de 
parede celular como a lignina mais representativa em indivíduos adultos.  
Entre os micronutrientes, o B foi único elemento que apresentou diferença 
significativa com maior concentração nos foliólulos dos indivíduos adultos sem 
diferença entre os indivíduos e sem diferença significativa entre os indivíduos 
juvenis e jovens (Tabela 03). 
Tabela 03 - Concentrações de micronutrientes nos foliólulos de indivíduos de 
C. echinata em diferentes fasesontogenéticas. Valores dados em peso do 
nutriente/peso de massa seca de foliólulos (mg/Kg). ± erro padrão da média. 
Médias seguidas da mesma letra na linha não diferem significativamente entre si pelo teste de 
Tukey a 5% (n=5).   
O B é importante na formação da parede celular, mais especificamente na 
síntese de seus componentes como pectina, celulose e lignina (MORAES, 
2002). A maior concentração de B observado nos indivíduos jovens pode estar 
relacionado tanto a intensa atividade da uridina difosfato (UDP) formando 
celulose e pectinas quanto a formação de complexos de boratos com certos 
fenóis, regulando a taxa de fenóis livres e aumentando os precursores da 
síntese de lignina. 
5.2 - Medidas biométricas 
Os indivíduos juvenis de C. echinata apresentaram altura média de 0,56 m e 
7,05 cm de diâmetro do caule, já os indivíduos jovens apresentaram altura 
média de 4,20 m e 13,10 cm de diâmetro do caule e os indivíduos adultos 
apresentaram altura média de 9,04 m e 55,30 cm de diâmetro do caule (Tabela 
Nutrientes (mg/Kg) 
Fases ontogenéticas 
Juvenil Jovem Adulto 
Fe 103,00a ± 7,021 107,200a ± 9,297 90,400a ± 3,311 
Zn 19,600a ± 1,327 23,400a ± 1,860 16,000a ± 3,194 
Cu 8,400a ± 0,748 8,600a ± 1,400 8,800a ± 2,354 
Mn 89,000a ± 14,963 74,400a ± 10,633 52,800a ± 2,782 





04). Sabe-se que C. echinata é uma espécie arbórea que pode atingir até 30 m 
de altura e 1 m de diâmetro, sendo capaz de se regenerar no sub-bosque das 
florestas tropicais (SANCHES, 2009). Os indivíduos juvenis apresentaram os 
maiores valores de área foliar específica (AFE), enquanto que os indivíduos 
adultos apresentaram os maiores valores de teor de água e massa foliar 
específica (MFE) (Tabela 04). 
Tabela 04 - Medidas de altura (m), diâmetro do caule (cm), teor de água foliar 
(mg H2O cm
2-1), área foliar específica (AFE) (cm2) e massa foliar específica 
(MFE) (mg MF cm2-1) de indivíduos de C. echinata em diferentes fases 
ontogenéticas. ± erro padrão da média. 
Médias seguidas da mesma letra na linha não diferem significativamente entre si pelo teste de 
Tukey a 5% (n=5).   
Os indivíduos juvenis e jovens de C. echinata estavam localizados 
respectivamente, no estrato inferior e no sub-bosque sombreado do fragmento 
florestal, enquanto que as copas dos indivíduos adultos, que alcançavam o 
dossel, estavam expostas ao pleno sol. Assim, as condições microclimáticas 
distintas do estrato florestal influenciaram várias características morfológicas 
analisadas. 
Os maiores valores de MFE observados nos foliólulos dos indivíduos adultos 
também encontrados em outras espécies arbóreas em dosséis de florestas 
tropicais (RIJKERS et al., 2000; THOMAS e WINNER, 2002; SANTIAGO et al., 
2004, SANCHES et al, 2009; HOUTER e PONS, 2012) demonstram a elevada 
capacidade de C. echinata em se adaptar ao gradiente de irradiância 
(BOEGER e WISNIEWSKI, 2003) indicando elevado grau de esclerofilia dos 
indivíduos dessa população como parte de suas estratégias adaptativas (LIMA 
et al., 2008; MENGARDA et al., 2009; KWAK et al., 2011; PORTELA, 2012; 
GAMA, 2013). Essa adaptação eleva a resistência à perda de água por 
Medidas 
Fases ontogenéticas 
Juvenil Jovem Adulto 
Altura  0,560b ± 0,109 4,200b ± 0,406 9,040a ± 1,631 
Diâmetro caule  7,050b ± 1,023 13,100b ± 0,640 55,300a ± 8,635 
Teor H2O  0,010
b ± 0,003 0,011b ± 0,001 0,017a ± 0,002 
AFE  67,190a ± 11,515 58,750ab ± 5,848 36,995b ± 1,093 





transpiração e controle de foto-danos (MENDES et al., 2001; DUZ et al., 2004; 
PORTELA, 2012) sem comprometer a atividade  fotossintética (NAKAZONO et 
al., 2001) e minimiza os efeitos do aquecimento (FINI et al., 2010).  
Assim, além da alta densidade de fluxo de fótons, outros fatores ambientais 
como temperaturas elevadas e maiores déficits de pressão de vapor d’água 
podem intervir nas características morfofisiológicas foliares (LÜTTGE, 1997).  
Além das variáveis atmosféricas, cabe ressaltar que C. echinata ocorre 
preferencialmente na parte baixa da floresta, sujeita à seca sazonal sugerindo 
o envolvimento das relações hídricas nos ajustes fisiológicos (SANCHES, 
2004).  
Os foliólulos de indivíduos juvenis e jovens expostos a baixas densidades de 
fluxo de fótons mostraram maior AFE em relação aos indivíduos adultos, 
característica essa que pode contribuir para o aumento da absorção de luz em 
um ambiente onde esse recurso é limitante (POORTER e NAGEL, 2000). 
Embora as variáveis ambientais tenham grande influência na morfologia foliar, 
não podemos descartar o controle endógeno das mudanças ontogenéticas 
(ISHIDA et al., 2005). Alguns estudos têm demonstrado que folhas de 
indivíduos adultos apresentam maior MFE independente do regime de 
luminosidade (RIJKERS et al., 2000; THOMAS e WINNER, 2002). 
5.3 - Pigmentos cloroplastídicos 
Os teores de pigmentos cloroplastídicos dos indivíduos de C. echinata 
apresentaram diferenças entre as fases ontogenéticas (Tabela 05). Os 














Tabela 05 - Concentrações de pigmentos cloroplastídicos de indivíduos de C. 
echinata em diferentes fases ontogenéticas. Clorofila a (Chl a); clorofila b (Chl 
b); clorofila total (ChlTotal); carotenoides (Carot) ambos em mg.g MS
-1; relação 
entre clorofila a e clorofila b (Chl a/b) e relação entre clorofila total e 
carotenóide (ChlTotal/Carot). ± erro padrão da média. 
Médias seguidas da mesma letra na linha não diferem significativamente entre si pelo teste de 
Tukey a 5% (n=5). 
De acordo com Laisk et al. (2005), as plantas quando alcançam o dossel onde 
a irradiância é elevada, investem menos em complexos coletores de luz, isso 
porque em alta irradiância, as folhas absorvem mais energia radiante que a 
capacidade de processamento do aparato fotossintético, e o excesso de 
energia pode levar a fotoinibição da fotossíntese. Assim, a diminuição da 
antena coletora de luz, ou seja, a redução dos teores de clorofila pode ser 
interpretada como mecanismo eficiente para reduzir o aporte de energia para 
os fotossistemas (MAGALHÃES et al., 2009) e controlar a fotoinibição 
(FERMINO-JR, 2004). Em presença de luz, a clorofila é constantemente 
sintetizada e degradada, mas sob alta irradiância a taxa de degradação é maior 
e, assim, um ajuste fisiológico é estabelecido com a baixa concentração de 
clorofila (TAN et al., 2000). 
Tanto a concentração total de clorofila, quanto à proporção entre a Chl a e Chl 
b mudam em função da intensidade luminosa (RIBASKI e MARTINS, 2001). A 
Chl b e os Carot são considerados pigmentos acessórios do processo 
fotossintético, pois, embora não estejam relacionados à captura da energia 
luminosa nos centros de reação (papel desenvolvido pela Chl a), promovem 
fotoproteção do sistema (MARENCO e LOPES, 2009). Almeida et al. (2004) e 
Fermino-Jr (2004) relataram maior teor de clorofila em folhas sombreadas (sub-
Pigmentos 
Fases ontogenéticas 
Juvenil Jovem Adulto 
Chl a (mg.g MS-1) 16,192a ± 1,111 10,635b ± 1,235 7,522b ± 1,264 
Chl b (mg.g MS-1) 12,537a ± 1,664 6,915a ± 0,718 8,053a ± 2,362 
ChlTotal (mg.g MS
-1) 27,096a ± 1,917 17,702b ± 2,026 12,740b ± 2,195 
Carot (mg.g MS-1) 27,519a ± 4,560 12,805b ± 1,156 10,237b ± 2,436 
Chl a/b 1,343a ± 0,102 1,564a ± 0,147 1,112a ± 0,202 
ChlTota/Carot 0,984





bosque) e verificaram que folhas expostas ao sol (dossel) apresentaram 
redução da razão clorofila a/b como observado no presente estudo. 
A Chl b em quantidades relativamente maiores nas plantas do sub-bosque é 
justificada pelas suas características de absorção, cujos picos máximos em 453 
e 643 nm aproximam-se mais da região do verde comparados com a Chl a que 
absorve na faixa de 430 e 660 nm (GONÇALVES et al., 2001). 
O teor de Carot também foi maior nas plantas do sub-bosque, pois no 
sombreamento, a concentração de Carot pode aumentar otimizando a 
absorção de luz na faixa do azul (400-500 nm) e transferência da energia 
luminosa para os centros de reação na tentativa de melhorar o desempenho 
fotossintético (Lichtenthaler et al. 2007, Lima et al. 2010).  
5.4 - Análises anatômicas do foliólulo e do caule 
Os foliólulos de C. echinata de indivíduos adultos apresentam maior espessura 
total do limbo, cutícula, parênquima lacunoso e relação parênquima 
lacunoso/parênquima paliçádico (Tabela 06). De acordo com Boeger et al. 
(2006), a alteração da espessura do mesofilo está diretamente relacionada à 
espessura dos parênquimas e, no caso de C. echinata, o maior espessamento 
do limbo dos indivíduos adultos é devido, principalmente, ao alongamento do 
parênquima lacunoso devido a entrada de moléculas de água indicada pelo 
maior teor de água (Tabela 4) em resposta à possível aumento na 
concentração de moléculas osmorreguladoras como os carboidratos solúveis já 
observado em folhas de C. echinata quando expostas ao pleno sol 
















Tabela 06 - Dados anatômicos quantitativos de indivíduos de C. echinata em 
diferentes fases ontogenéticas. Espessuras do limbo, cutícula, epiderme 
adaxial e abaxial, parênquimas paliçádico e lacunoso todos em µm. Densidade 
estomática em mm2 e razão entre as espessuras dos parênquimas lacunoso e 
paliçádico (PL/PP).  
Dados anatômicos 
Fases ontogenéticas 
Juvenil Jovem Adulto 
Limbo (µm) 171,922c ± 5,221 211,270b ± 8,985 241,450a ± 8,889 
Cutícula (µm) 9,930b ± 0,332 12,650ab ± 1,552 15,820a ± 0,308 
Epiderme adaxial 
(µm) 
21,710a ± 1,181 20,870a ± 1,190 22,430a ± 1,421 
Parênquima 
paliçádico (µm)  
36,900a ± 1,257 41,580a ± 2,078 41,920a ± 2,095 
Parênquima 
lacunoso (µm) 
101,500b ± 6,553 137,270a ± 8,141 154,880a ± 7,491 
Epiderme abaxial 
(µm) 
13,050a ± 0,607 13,660a ± 0,246 15,080a ± 0,728 
Densidade 
estomática (mm2)  
39,200b ± 1,772 54,000a ± 2,302 60,000a ± 2,168 
PL/PP 2,756b ± 0,254 3,304ab ± 0,220 3,650a ± 0,146 
Médias seguidas da mesma letra na linha não diferem significativamente entre si pelo teste de 
Tukey a 5% (n=25). 
Foi observada maior espessura do limbo nas plantas adultas, possivelmente 
devido ao maior conteúdo de água (Tabela 04 e Figura 09), especialmente no 
parênquima lacunoso que foi mais espesso nesses indivíduos. Essas 
alterações na estrutura interna da folha sugerem melhor desempenho no 
processo de captura de luz através da lamina foliar (MENDES et al., 2007).  
Nos foliólulos de C. echinata a razão entre parênquima lacunoso e parênquima 
paliçádico (PL/PP) foi maior nas plantas adultas expostas à alta irradiância 
indicando uma resposta fisiológica adaptativa dos indivíduos adultos em reduzir 
a chegada de luz aos cloroplastos, evitando danos pelo excesso de luz 
(BOEGER et al., 2009). 
Variações na espessura dos tecidos foliares são amplamente relatadas na 





SABBI et al., 2010; SILVA et al., 2010; MARCH e CLARK, 2011) e são 
associadas a mudanças estruturais para a manutenção do processo 
fotossintético e maior eficiência no uso da água, uma vez que aumentam as 
taxas fotossintéticas por unidade de área foliar (ROSSATO e KOLBI, 2010). 
A espessura da cutícula nos indivíduos adultos, também foi maior em relação 
às plantas juvenis. De acordo com Gurevitch et al. (2009), o espessamento da 
cutícula é uma resposta observada em plantas  submetidas à condição de 
elevada irradiância, pois aumenta a resistência cuticular à transpiração, 
evitando a perda de água mesmo quando os estômatos estão fechados, e 
também auxilia na reflexão de parte da luz que incide sobre as folhas. Assim, o 
aumento na espessura da cutícula pode desempenhar importante papel na 
manutenção dos níveis ótimos de temperatura foliar, mantendo a efetividade 
dos processos fotossintéticos em elevada irradiância (DICKISON, 2000). Isso 
também foi observado no trabalho de Cao (2000) que, comparando a anatomia 
foliar de doze arbóreas tropicais em diferentes condições de luminosidade, 
verificou maior espessura da cutícula nas plantas exposta a elevada 
irradiância.  
A densidade estomática foi maior nos indivíduos adultos expostos a alta 
irradiância (Tabela 06 e Figura 09). Este resultado também foi verificado em 
espécies dediversas fitofisionomias da Mata Atlântica como o cerrado  
(MARQUES et al., 2000), Floresta Ombrófila Densa (SANTIAGO et al., 2001), 
restinga (FERMINO-JR., 2004), Floreta Ombófila Mista e Alto Montana 
(BOEGER et al., 2006) sob diferentes regimes de irradiância. Duz et al. (2004) 
também constataram que o aumento da intensidade da irradiância eleva o 
número de estômatos por área em arbóreas da Floresta Ombrófila Densa. 
Gurevitch et al. (2009) ressaltam que, geralmente, associado à maior 
densidade estomática, as plantas podem apresentar redução da área da fenda 
estomática. A condição de maior irradiância geralmente é associada à menor 
umidade relativa do ar e, nesta condição, menor área de abertura da fenda e a 
maior densidade de estômatos permitem que, quando abertos, haja a formação 
de uma camada de vapor de água envolvendo a epiderme foliar, aumentando a 





células fotossintetizantes, maximizando o ganho de carbono (MARQUES et al., 
2000; MENDES et al., 2001; GUREVITCH et al., 2009). Foi possível observar 
também uma relação inversa entre a densidade estomática e o tamanho das 
células guardas entre os indivíduos de C. echinata. Nos indivíduos juvenis, que 
apresentaram as menores densidades estomáticas, foi possível observar 
células guardas maiores (Figura 09D) possivelmente associado à maior 
concentração de K e Ca que funcionam como osmorreguladores facilitandoa 
entrada de água na célula guarda no processo de abertura dos estômatos. A 
densidade estomática pode, também, estar ligada ao grau de esclerofilia de 
uma planta, sendo que células guardas menores e maiores densidades 
estomáticas geralmente estão associadas às folhas expostas a alta irradiância 
(BOERGER e WISNIEWSKI, 2003).  
Além disso, Dickison (2000) e Fermino-Jr (2004) afirmam que espécies com 
folhas hipoestomáticas como C. echinata podem ter vantagens na ocupação de 
diferentes ambientes, pois este padrão estomático pode minimizar a perda de 
água para a atmosfera, permitindo que essa espécie ocupe ambientes de maior 















Figura 09 - Secções transversais do limbo e impressão epidérmica mostrando a 
relação inversa entre densidade estomática e o tamanho das células guardas 
nos indivíduos de C. echinata em diferentes fases ontogenéticas. A - Corte 
transversal do limbo mediano de foliólulos de indivíduos juvenis. B - Jovens. C - 
Adultos. D - Densidade estomática da epiderme da face abaxial de foliólulos de 
indivíduos juvenis. B - Jovens. C - Adultos. As barras horizontais são 





Com relação aos elementos de vasos do xilema foi possível observar 
diferenças significativas em todas as medidas. O comprimento do elemento de 
vaso (CEV), o diâmetro do elemento de vaso (DEV), o diâmetro do lúmem do 
elemento de vaso (DLEV) e a espessura da parede do elemento de vaso (PEV) 
aumentaram com o avanço das fases ontogenéticas (Tabela 07). 
Com relação às fibras do xilema foi possível observar diferenças significativas 
apenas entre os valores do comprimento das fibras (CFI) que foi maior nos 
indivíduos jovens e adultos (Tabela 07). O diâmetro da fibra (DFI) não variou 
entre as fases ontogenéticas. 
Tabela 07 - Características quantitativas da madeira de indivíduos de C. 
echinata de diferentes fases ontogenéticas. Comprimento do elemento de vaso 
(CEV), diâmetro do elemento de vaso (DEV), diâmetro do lúmen do elemento 
de vaso (DLEV), espessura da parede do elemento de vaso (PEV), 
comprimento da fibra (CFI) e diâmetro da fibra (DFI) do xilema. ± erro padrão 
da média. 
Médias seguidas da mesma letra não diferem significativamente entre si pelo teste de Tukey a 
5% (n=25). 
O aumento do CEV, DEV, DLEV, PEV da fase juvenil até a maturidade está 
associado à maior capacidade de síntese e incorporação de biomassa na fase 
adulta de C. echinata e, é influenciado tanto por fatores genéticos, edáficos e 
climáticos (JACOBSEN et al., 2005). Dessa forma, a maior espessura da PEV 
nos indivíduos adultos é uma estratégia associada à condução da seiva, pois 
garante maior resistência mecânica (CARLQUIST, 2001; HACKE et al., 2001; 
JACOBSEN et al., 2005) dos indivíduos adultos que requerem maior aporte de 
água e nutrientes para construção da arquitetura vegetal. Como o CFI é 
diretamente influenciado pelas divisões longitudinais e tangenciais no câmbio 
Medidas 
Fases ontogenéticas 
Juvenil Jovem Adulto 
CEV 142,627b ± 9,014 191,620a ± 5,910 206,027a ± 0,970 
DEV 36,830c ± 3,718 48,576b ± 1,619 74,260a ± 2,040 
DLEV 31,071b ± 3,914 39,426b ± 1,262 62,737a ± 1,792 
PEV 5,655c ± 0,328 9,208b ± 0,361 11,632a± 0,479 
CFI 242,663b ± 16,797 309,692a ± 12,550 281,179a ± 15,974 





que pode se controlado pela ontogenia (SILVA et al., 2007) as células cambiais 
passam a produzir elementos com maiores dimensões até atingir a sua 
estabilização em idades mais avançadas (ESTEBAN et al., 2003). 
5.5 - Monossacarídeos estruturais do caule 
No caule foram observadas diferenças significativas apenas entre os 
monossacarídeos menos representativos como a fucose, ramnose, arabinose e 
galactose com maiores valores nos indivíduos juvenis. Já os monossacarídeos 
em maiores proporções como a xilose e glucose não variaram entre as 











































































































































Figura 10: Composição de monossacarídeos estruturais da parede celular do caule de 
indivíduos de C. echinata em diferentes fases ontogenéticas. Valores dados em % do total de 
massa seca utilizada no início da extração (100 mg). Barras seguidas da mesma letra não 
diferem significativamente entre si pelo teste de Tukey a 5% (n=5). 
A maior representatividade de xilose (±14% MS), galactose (±1% MS) e 
arabinose (±1% MS) depois da glicose (±40% MS), indica que o xilano e 
xiloglucano sejam as frações mais representativas de domínio das 
hemiceluloses. A definição de qual a hemicelulose seja mais abundante 
depende de uma análise por metilação ou métodos enzimáticos. A presença de 
ramnose e arabinose pode ser constituinte das pectinas. Sabe-se que os 
xilanos são responsáveis por 1/3 de todo carbono orgânico renovável 


















































conteúdo da parede celular de angiospermas localizando-se na parede celular 
secundária (LI et al., 2000; BRÜX et al., 2006). 
5.6 - Celulose dos foliólulos e do caule 
O teor de celulose do caule e das folhas não variou nas diferentes fases 
ontogenéticas (Figura 11) confirmando observações anteriores de que esse 
polímero de parede celular se mantém constante ao longo do crescimento da 







Figura 11 - Teores de celulose do caule e do foliólulo de indivíduos de C. echinata em 
diferentes fases ontogenéticas. Valores dados em % do total de massa seca utilizada no início 
da extração (100 mg). Barras seguidas da mesma letra não diferem significativamente entre si 
pelo teste de Tukey a 5% (n=5). 
De fato, a celulose é um polímero que apresenta pouca variação ao longo do 
desenvolvimento ontogenético. A celulose é mobilizada somente em 
circunstâncias singulares como, por exemplo, na degradação de paredes 
celulares de reservas encontradas em sementes ou ainda na formação de 
aerênquima durante condições de alagamento (BUCKERIDGE et al., 2008). 
5.7 - Lignina dos foliólulos e do caule 
Foram observados maiores teores de lignina total e lignina insolúvel no caule 
de indivíduos adultos de C. echinata, enquanto que os valores de lignina 
solúvel foram maiores nos indivíduos jovens. Nos foliólulos os indivíduos 






































































































































Figura 12 - Porcentagem de lignina insolúvel (A), solúvel (B) e total do caule (C) e lignina do 
foliólulo (D) de indivíduos de C. echinata em diferentes fases ontogenéticas. Valores dados em 
% do total de massa seca utilizada no início da extração (100 mg para o caule e 150 mg para o 
foliólulo). Barras seguidas da mesma letra não diferem significativamente entre si pelo teste de 
Tukey a 5% (n=5). 
Esses resultados estão em conformidade com a afirmação de que o teor de 
lignina é maior em indivíduos adultos onde o aumento de constituintes fibrosos 
e lignificação da parede secundária das células do xilema do caule em 
crescimento secundário confere maior resistência mecânica (PEIXE et al., 
2007) como sugere o porte arbóreo dos indivíduos adultos de C. echinata. 
Nessa fase ontogenética, a lignina possibilita o crescimento em altura e a 
absorção de água e minerais pelo xilema (MESCHEDE et al., 2012) para a 










6 - CONCLUSÃO 
Os indivíduos juvenis e jovens de C. echinata crescendo no estrato inferior e no 
sub-bosque da floresta exibiram características que aparentemente permitiram 
maior absorção de luz nesse ambiente sombreado proporcionado pelos 
maiores teores de pigmentos cloroplastídicos, maior área foliar específica e 
maiores células guardas e caules menos lignificados que estão associados ao 
crescimento primário.   
Ao atingirem o dossel, as plantas adultas desenvolvem características 
associadas à maior tolerância ao pleno sol como maior massa foliar específica, 
maior teor de água foliar, maior densidade estomática e maiores teores de 
lignina possivelmente estimulada pela maior concentração de P foliar. O caule 
dos indivíduos adultos foi caracterizado pelas maiores dimensões dos 
elementos de vasos do xilema secundário típico de indivíduos mais avançados 
no desenvolvimento ontogenético.  
O conteúdo de celulose foliar e caulinar não apresentou diferenças entre as 
fases ontogenéticas. O xilano e o xiloglucano parecem ser as hemiceluloses 
mais representativas. 
C. echinata apresentou características que maximizaram sua sobrevivência nas 
condições ambientais distintas para cada fase do desenvolvimento em cada 
nível do estrato florestal. Compreendendo um pouco mais as estratégias de 
ocupação da espécie na floresta em suas diferentes fases ontogenéticas, 
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